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Abstract In the present paper ,both cladistic analysis and phenetic analysis were conducted 
to evaluate the phylogenetic relationships of the Taxodiaceae based on an extensive literature 
review and study of herbarium. 

In the cladistic analysis, the Sciadopityaceae was chosen as outgroup. The polarity of 
characters was determined mainly according to outgroup comparison, fossil evidence and 
generally accepted viewpoints of morphological evolution. By the result of compatibility anal- 
ysis, character 2(leaf type), which possessed a much higher coefficient than others whether 
or not its polarity was altered , was deleted. Finally, a data matrix consisting of all the extant 
nine genera and 24 characters was analyzed using Maximal Same Step Method, Synthetic 
Method, Evolutionary Extremal Aggregation Method and Minimal Parallel Evolutionary 
Method, and four cladograms were generated, of which only the most parsimonious one 
(Fig. 1) was presented for discussion. 

The cladogram shows that the Taxodiaceae are assorted along five lines of evolution: 
1) Metasequoia; 2) Sequoiadendron, Sequoia; 3) Cryptomeria;4) Glyptostrobus and Tax- 
odium; 5) Cunninghamia, Athrotaxis and Taiwania. 

Ten genera (including Sciadopitys) and 59 characters were used in the phenetic analy- 
sis. The phenogram (Fig. 2) indicates that Sciadopitys is a very distinct group with remote 
affinity to the other genera, and the Taxodiaceae are divided into four groups:1) Sequoia, 
Sequoiadendron; 2) Athrotaxis, Cunninghamia and Tatwania; 3) Cryptomeria, Glyp- 
tostrobus and Taxodium; 4) Metasequota. 

Based primarily on the result of cladistics, with reference to that of phenetics, the main 


conclusions were drawn as follows; (1) Generic relationships: Cryptomeria should be con- 
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sidered the most primitive genus in the extant groups of the Taxodiaceae. Glyptostrobus and 
Taxodium, close to Cryptomeria, are sister taxa and relatively primitive groups. Se- 
quoiadendron and Sequoia are closely related and intermediate advanced. Metasequoia is a 
more or less isolated taxon, relatively close to Sequoiadendron and Sequoia . Cunninghamia, 
Athrotaxis and Taiwania might represent a single lineage and form a very advanced group, 
of which Taiwania may be the most specialized. (2) Systematic treatments: The authors 
support the viewpoint that Sciadopitys should be treated as an independent family, and sug- 


gest that the Taxodiaceae should he divided into five tribes. Systematic arrangements are as 


follows: 
Taxodiaceae Warming 
Trib. 1. Cryptomerieae Vierhapper Gen. 5. Sequoia Endl. 
Gen. 1. Cryptomeria D. Don Trib. 4. Metasequoieae Pilger et Melchior 
Trib. 2. Taxodieae Benth. et Hook. Gen. 6. Metasequoia Miki ex Hu et Cheng 
Gen. 2. Glyptostrobus Endl. Trib. 5. Cunninghamieae Zucc. 
Gen. 3. Taxodium Rich. Gen. 7. Cunninghamia R. Br. 
Trib. 3. Sequoieae Wettstein Gen. 8. Athrotaxis D. Don 
Gen. 4. Sequoiadendron Buchholz Gen. 9. Taiwania Hayata 
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摘要 ”本 文 以 形态 学 为 依据 ,参考 其 他 学 科 的 研究 成 果 , 用 分 支 分 类 方法 并 结合 表征 分 类 方法 探讨 了 杉 
科 植 物 的 系统 演化 关系 ,提出 了 新 的 分 类 系统 。 在 分 支 分 类 中 ,金松 科 被 选 作 外 类 群 。 主 要 根据 外 类 群 比 
较 厌 则 ,化石 原则 和 一 般 的 演化 规律 ,确定 了 性 状 的 祖 征 和 衍 征 , 采 用 最 大 同步 法 ,综合 分 析 法 、 演 化 极 
端 结合 法 及 最 小 平行 进化 法 共 四 种 方法 进行 分 支 分 析 ,选择 最 简约 的 分 支 图 作为 本 文 讨 论 基 础 , 在 表征 
分 类 中 ,选取 59 个 性 状 ,利用 距离 系数 和 类 平均 法 ,对 金松 属 和 杉 科 各 属 进 行 了 聚 类 运算 ,得 出 表征 图 。 
综合 两 种 分 析 结 果 ,主要 结论 如 下 :(1) 性 间 关 系 : 柳 杉 属 是 现存 杉 科 植物 中 最 原始 的 类 群 。 水 松 属 和 
落 羽 杉 属 关 系 密切 ,二 者 与 柳 杉 属 近 缘 。 巨 杉 属 和 北美 红 杉 属 关系 密 切 , 是 中 级 进化 水 平 的 类 群 。 水 杉 属 
与 基 杉 属 和 北美 红 杉 属 的 亲缘 关系 相对 较 近 。 杉 木 属 、 密 叶 杉 属 和 台湾 杉 属 关系 密切 ,是 杉 科 植物 中 的 
高 级 进化 类 群 ,其 中 又 以 台湾 杉 属 演化 水 平 最 高 。(2) 系统 排列 : 支持 金松 科 的 成 立 ,将 杉 科 分 成 5 
族 , 即 柳 杉 族 ( 仅 含 柳 杉 属 )、 落 羽 杉 族 ( 含 水 松 属 、 落 羽 杉 属 )、 北 美 红 杉 族 ( 含 巨 杉 属 、 北 美 红 杉 属 )\ 水 杉 
族 ( 仅 含水 杉 属 ) 和 杉木 族 ( 含 杉木 属 、 密 叶 杉 属 及 台湾 杉 属 ) 。 

关键 词 ” 杉 科 ;系统 发 育 ;分 支 分 析 ; 表 征 分 析 





杉 科 是 裸子 植物 中 的 一 个 小 科 , 共 9 属 12 种 3 变种 (于 永福 ,1994)， 除 落 羽 杉 属 
Taxodium( 2 种 )、 密 叶 杉 属 Athrotaxis (3 种 ) 为 寡 型 属 外 ,其 他 7 属 均 为 单 种 属 , 即 柳 杉 属 
Cryptomeria, 7K #8 B Glyptostrobus、 巨 杉 属 Sequoiadendron, At 3& £L JA Sequoia, 7K 2 
Metasequoia 、 杉 木 属 Cunninghamia 和 台湾 杉 属 Taiwania。 闻 汤 分 布 于 亚洲 .北美 洲 和 大 
洋 洲 。 杉 科 植 物 起 源 古 老 , 在 早 侏 罗 纪 或 晚 三 全 纪 即 距 今 约 两 亿 年 前 就 产生 了 ,在 中 生 代 
中 晚期 和 第 三 纪 , 种 类 繁多 ,分 布 广泛 。 在 其 漫长 的 历史 发 展 过 程 中 ,分 布 区 显著 退缩 ,大 
量 类 群 遭 到 绝 灭 ,现存 各 属 均 为 古老 的 残 遗 或 子 遗 类 群 (于 永福 ,1995), 属 间 界 限 非常 明 
确 。 杉 科 属 多 、 种 少 的 特点 ,受到 许多 植物 学 家 的 青睐 ,成 为 裸子 植物 中 研究 比较 全 面 而 且 
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深入 的 类 群 ,积累 了 大 量 的 文献 资料 。 以 往 学 者 曾 分 别 根据 形态 解剖 学 ( 胡 玉 喜 等 ， 
1989; Lapasha et al. , 1981; Miller, 1977, 1975; Greguss, 1955; Hida, 1953, 1952; 
Florin, 1951; Sterling, 1949; Peirce, 1936; Satake, 1934), BE JG ^£ CE 1R HE $, 1980, 
1964; Dogra, 1966; Buchholz，1940，1939)、 孢 粉 学 ( 席 以 珍 ,1988,1986)、 生 物化 学 ( 胡 
志 昂 等 ,1986; Gadek et al. ,1989; Price et al. ,1989) ,细胞 学 ( 李 林 初 ,1992,1990; Schlar- 
baum et al. ,1984) 及 个 体 发 育 学 (Takaso et al. , 1992,1990,1989; Hida,1962,1957) 等 对 
杉 科 的 系统 发 育 进行 过 探讨 ,但 由 于 资料 的 局 限 ,不 同学 科 的 学 者 往往 得 出 不 同 的 系统 
排列 ,对 其 属 间 关 系 争议 很 大 。 我 们 认为 在 考虑 各 类 群 的 系统 位 置 时 ,需要 用 多 学 科 的 资 
料 来 论证 ,才能 得 出 比较 接近 于 自然 系统 的 结论 。 虽 然 Hart(1987) 也 曾 对 包括 杉 科 在 内 
的 整个 松 杉 类 植物 进行 了 综合 性 的 分 支 分 类 ,但 对 性 状 只 做 了 粗略 的 分 析 , 况 且 很 多 在 杉 
科 内 存在 变异 的 重要 性 状 他 又 未 涉及 ,从 而 大 大 影响 了 其 研究 结果 的 可 靠 程度 .我 们 通过 
仔细 观察 杉 科 植 物 标本 和 广泛 阅读 杉 科 及 整个 松 杉 类 植物 的 有 关 文 献 ,对 性 状 作 了 深入 
的 分 析 , 在 此 基础 上 ,用 分 支 分 类 方法 并 结合 表征 分 类 方法 对 杉 科 植物 进行 了 系统 发 育 分 
i. 


1 分 支 分 析 


1.3 性 状 分 析 原 则 

分 支 分 析 需 要 对 性 状 进行 极 化 ,确定 性 状 的 祖 征 与 衡 征 。 在 对 性 状 进行 分 析 时 ,我 们 
利用 了 外 类 群 比 较 原则 、 化 石原 则 、 个 体 发 育 反映 系统 发 育 的 重演 原则 .协同 进 化 原则 , 同 
时 还 根据 性 状 在 整个 裸子 植物 甚至 整个 维 管 植物 的 演化 趋势 来 判断 性 状 的 极 性 。 对 某 些 
性 状 ,本 文 运用 多 种 原则 进行 论证 以 增强 说 服 力 。 值 得 一 提 的 是 ,本 文 对 化 石原 则 给 予 了 
高 度 重视 。 
12 外 类 群 的 选择 

金松 属 曾 被 列 入 杉 科 ,但 近代 多 学 科 的 研究 结果 及 绝 大 多 数学 者 支持 其 独立 成 科 ， 
并 将 其 置 于 杉 科 之 前 , 作为 比 杉 科 原始 且 与 杉 科 最 近 缘 的 现存 类 和 群 ， 如 Johanen (1951) 
和 Takhtajan(1956) 的 系统 。Schlarbaum et al. (1985) 通过 细胞 学 研究 认为 ,金松 科 起 源 
于 前 杉 科 祖先 (Pro-taxodiaceous ancestor)。 分 支 分 类 结果 (Hart,1987) 和 免疫 学 资料 
(Price et al. ,1989) 亦 表明 ,金松 科 为 杉 科 的 姊妹 群 。 与 杉 科 相 比 ,金松 科 保 留 了 较 多 的 原 
始 特征 ,如 木质 部 中 无 木 薄 壁 组 织 , 颈 卵 器 单 生 , 原 胚 自由 核 分 裂 次 数 较 多 等 。 

综 上 所 述 ,我 们 认为 金松 科 与 杉 科 关系 密切 ,二 者 可 能 来 源 于 共同 祖先 且 金 松 科 较 早 
分 化 出 来 。 因 此 本 文选 择 金松 科 作 为 杉 科 的 外 类 群 。 
1.3 性 状 的 分 布 及 其 分 析 
1.3.1 生活 习性 

金松 科 为 常 绿 乔木 , 杉 科 水 松 属 、 落 羽 杉 属 及 水 杉 属 的 叶 连 同 侧 生 小 枝 在 冬季 一 同 脱 
落 ,其 他 属 均 为 常 绿 乔 木 。 因 此 常 绿 为 祖 征 ,落叶 为 衡 征 。 
1.3.2 叶 

a) BFI Laubenfels (1953) 将 松 杉 类 植物 叶子 的 外 部 形态 分 为 以 下 4 种 类 型 : 叶 
型 I 一 一 单 脉 序 , 钻 形 或 鳞 状 钻 形 ,侧面 观 镰刀 状 , 横 切 面 四 楼 形 ; 叶 型 1 — a, 线 
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形 或 披 针 形 , 背 腹 扁 平 ; 时 型 下 一 一 鳞 叶 ;时 型 N 一 一 广阔 扁平 ,多 脉 序 。Laubenfels 将 大 
多 数 杉 科 植物 的 成 熟 叶 划 成 叶 型 H ,但 从 横 切 面 轮廓 及 内 部 结构 来 看 ,将 杉 科 的 鳞 状 销 叶 
或 钻 形 叶 归 于 叶 型 1 更 为 合理 ( 姚 壁 君 等 ,1982) 。. 柳 杉 属 水 松 属 . 巨 杉 属 和 台湾 杉 属 为 叶 
型 1 ; 落 羽 杉 属 . 北 美 红 杉 属 和 密 叶 杉 属 具 1 、1 两 种 叶 型 ;水 杉 属 及 杉木 属 为 叶 型 1。 化 
石 资料 表明 ,最 古老 的 松 杉 类 的 叶子 为 基部 宽 、 侧 面 观 镰刀 状 、 横 切面 四 楼 形 的 钻 形 叶 . 二 
登 纪 ,与 茎 贴 生 的 鳞 形 叶 出 现 。 三 释 纪 ,基部 渐 窗 的 扁平 叶 出 现 , 宽 阔 多 脉 的 叶 也 开始 出 现 
(Meyen,1987; Laubenfels，1953) 。 因 而 钻 形 叶 即 叶 型 1 应 为 祖 征 , 叶 型 I 为 衍 征 。 

b) 叶 序 ” 除 水 杉 属 的 叶子 对 生 外 , 杉 科 其 他 各 属 均 为 螺旋 状 互生 。 金松 科 为 互生 和 
假 轮 生 。 古 植物 学 资料 已 经 证 实 , 灭 绝 的 早期 松 杉 类 植物 的 叶子 为 螺旋 状 互生 , 绝 大 多 数 
现代 松 杉 类 植物 亦 为 螺旋 状 互生 ,对 生 叶 序 多 出 现 于 演化 水 平 较 高 的 柏 科 植物 。 所 以 ,时 
序 的 演化 趋势 为 互生 一 对 生 。 

1.3.3 木材 解剖 性 状 

a) 树脂 道 ” 杉 科 植 物 的 木材 均 无 正常 树脂 道 。 北 美 红 杉 属 、 巨 杉 属 和 水 杉 属 曾 报道 
有 创伤 树脂 道 (Greguss,1955)。 关 于 树脂 道 的 演化 问题 ,存在 两 种 对 立 的 观点 。Jeffrey 认 
为 创伤 树脂 道 为 返 祖 现象 ,所 以 树脂 道 应 是 一 个 古老 的 特征 。 与 此 相反 , 另 一 些 学 者 则 认 
为 它 是 一 个 进化 的 特征 .从 树脂 道 的 起 源 看 , 它 的 发 生 应 当 在 次 生 木质 部 有 了 木 薄 壁 细胞 
之 后 才 有 可 能 ,因为 构成 树脂 道 的 上 皮 细 胞 ,在 机 能 与 形态 结构 上 都 属 薄 壁 细胞 的 范畴， 
所 以 它们 的 发 生 是 比较 晚 的 ,是 一 种 特 化 的 标志 ( 喻 诚 鸿 ,1981)。 化 石 资料 表明 ,古生代 
的 松 杉 类 木材 中 无 树脂 道 ， 直到 中 生 代 的 侏 罗 纪 中 期 , 才 在 一 些 化 石 木 材 中 出 现 
(Meyen,1987; 喻 诚 鸿 ,1981) , Thompson 等 认为 ,正常 的 树脂 道 是 创伤 树脂 道 在 系统 发 育 
过 程 中 对 创伤 反应 不 断 积累 而 获得 的 一 种 进化 的 解剖 特征 。 综 上 所 述 ,我 们 同意 多 数学 者 
的 观点 ,将 无 树脂 道 视 为 祖 征 , 有 树脂 道 视 为 衍 征 , 具 创伤 树脂 道 则 为 二 者 之 间 的 过 渡 状 
态 。 外 类 群 比较 亦 得 出 相同 结论 (金松 科 无 树脂 道 和 创伤 树脂 道 ) 。 

b) 木 薄 壁 组 织 ”在 古生代 的 化 石 木 材 中 , 均 无 木 薄 壁 细胞 ,直到 中 生 代 的 侏 罗 纪 ， 
它们 才 开 始 出 现 ( 塔 赫 他 间 ,1956; Jeffrey,1917) 。 金松 科 无 木 薄 壁 组织 。Jeffrey 在 古生代 
科 达 木 以 及 现代 松 杉 类 木材 中 观察 到 ,在 组 成 索 状 管 胞 的 那 一 串 细胞 里 ,往往 夹杂 着 具 单 
纹 孔 的 细胞 。 他 推断 木 薄 壁 组 织 是 从 索 状 管 胞 进化 而 来 ( 喻 诚 鸿 ,1981)。 塔 赫 他 间 
(1956) 亦 认为 它 是 在 演化 过 程 中 由 管 胞 始 原 细胞 发 生 而 来 。 根 据 管 胞 具 厚 的 细胞 壁 和 大 
量 纹 孔 可 以 推断 , 木 薄 壁 组 织 细胞 的 演化 趋势 应 为 : 端 壁 节 状 加 厚 、 具 单 纹 孔 一 端 壁 平滑 、 
无 单 纹 孔 。 杉 科 各 属 均 具 丰富 的 木 薄 壁 组 织 , 台 湾 杉 属 . 密 叶 杉 属 . 巨 杉 属 及 北美 红 杉 属 的 
木 薄 壁 组 织 细胞 端 壁 平滑 ,无 单 纹 孔 ; 柳 杉 属 , 水 松 属 \ 水 杉 属 和 落 羽 杉 属 的 端 壁 节 状 加 
厚 , 具 单 纹 孔 ; 杉 木 属 则 处 于 以 上 两 种 类 型 的 中 间 过 渡 状 态 , 单 纹 孔 稀少 , 端 壁 轻微 加 厚 
(成 俊 卿 ,1958; Peirce,1936)。 

c) 射线 管 胞 ”对 于 射线 管 胞 的 演化 问题 , 亦 存 在 两 种 对 立 的 观点 。Jeffrey 观察 到 ， 
在 不 具 射线 管 胞 的 松 杉 类 木材 中 往往 出 现 创 伤 射 线 管 胞 ,他 从 返 祖 律 的 观点 出 发 ,认为 射 
线 管 胞 是 一 原始 特征 。Thompson(1910) 从 Pinus resinosa 成 熟 茎 的 创伤 组 织 中 ,观察 到 有 
一 系列 的 管 胞 显示 了 木管 胞 和 射线 管 胞 之 间 多 种 多 样 的 过 渡 状 态 ,其 位 置 亦 介 于 两 者 之 
间 , 他 认为 射线 管 殉 是 木管 胞 沿 木 射线 的 边缘 逐步 由 纵向 转变 成 水 平 向 排列 所 演化 而 来 ， 
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因而 是 一 进步 特征 。Greguss(1955 ) 从 化 石 证 据 ( 射 线 管 胞 在 白垩 纪 才 出 现 ) 和 个 体 发 育 
反映 系统 发 育 原 则 ( 具 射 线 管 胞 的 松 杉 类 在 幼 时 缺少 这 些 成 分 )、Jain(1976) 根 据 保守 器 
官 律 ( 具 射线 管 胞 的 松 科 植 物 ,其 球 果 轴 中 无 射线 管 胞 ) 都 得 出 与 Thompson 相同 的 结论 。 
根据 大 多 数学 者 所 接受 的 意见 和 外 类 群 比较 原则 (金松 科 无 射线 管 胞 ) ,本 文 将 具 射 线 管 
胞 视 为 衍 征 。 在 杉 科 植物 中 ,射线 管 胞 仅见 于 北美 红 杉 属 、 巨 杉 属 和 水 杉 属 , 其 他 属 缺 如 
(Greguss,1955 )。 杉 木 属 具 创 伤 射线 管 胞 (Jeffrey ,1908)。 

dh 杉 科 各 属 的 管 胞 长 度 ( 以 pm 为 单位 ) 分 别 为 : 柳 杉 属 (2810)、 水 松 属 
(2360)、 落 羽 杉 属 (2220)、 巨 杉 属 (3787)、 北 美 红 杉 属 (4748)、 水 杉 属 (3730)、 密 叶 杉 属 
(2480) ,杉木 属 (2100)、 台 湾 杉 属 (1925)(Hida,1953) Bailey et al. (1918) 广泛 研究 了 大 
量 的 隐 花 维 管 植物 ,裸子 植物 和 被 子 植物 木材 中 的 管 胞 , 在 不 同 生长 条 件 下 不 同 树龄 及 
不 同 部 位 中 的 长 度 变 异 规律 .结果 表明 , 隐 花 维 管 植物 管 胞 最 长 ,裸子 植物 次 之 ,被 子 植物 
最 短 , 同 时 ,被 子 植 物 的 管 胞 长 度 随 导管 的 特 化 而 递减 . 据 此 他 们 得 出 结论 : 管 胞 长 度 随 进 
化 而 缩短 。 我 们 同意 以 上 观点 。 
1.3.4 EERIE 

每 个 雄蕊 的 花药 数目 在 杉 科 植物 中 变异 较 大 ,分 别 为 柳 杉 属 (3 一 6)、\ 水 松 属 (2 一 9 多 
5~7)、 落 羽 杉 属 (4 一 9)、 巨 杉 属 (3)、 北 美 红 杉 属 (3)\ 水 杉 属 (3)、 密 叶 杉 属 (2 一 4)、 杉 木 属 
(3)、 台 湾 杉 属 (2 一 3)。 根 据 多 数学 者 所 接受 的 观点 (如 Takhtajan,1956) ,确定 花药 多 为 
祖 征 , 少 为 衍 征 。 
1.3.5 ”上 肉 球 花 和 球 果 

在 松 杉 类 植物 的 分 类 和 系统 发 育 研究 中 ,上 肉 性 生殖 器 官 历来 受到 分 类 学 家 和 古 植 物 
学 家 的 极 大 关注 ,有关 这 方面 的 文献 资料 很 多 。Florin(1954,1951) 在 前 人 及 其 本 人 的 工 
作 基 础 上 ,根据 丰富 的 化 石材 料 和 现代 松 杉 类 植物 ,解释 了 球 果 的 本 质 , 提 出 了 球 果 的 演 
化 理论 。 他 认为 松 杉 类 的 古生代 祖先 苞 片 腋 内 的 种 鳞 复 合体 (简称 种 鳞 ) 为 辐射 对 称 的 短 
枝 , 具 简单 孢子 叶 球 ( 或 花 ) 的 特征 。 短 枝 四 周 着 生 螺旋 排列 的 附属 物 , 包 括 不 育 部 分 和 能 
育 部 分 。 能 育 部 分 即 大 孢子 叶 ( 或 肉 菩 ) 上 具 一 直立 的 项 生 胚珠 。 可 见 松 杉 类 植物 的 球 果 
应 为 复合 的 孢子 叶 球 ( 或 花序 ) ,在 长 期 的 演化 过 程 中 , 短 枝 退 化 扁 化 , 变 为 两 侧 对 称 , 短 枝 
上 的 附属 物 分 化 为 近 轴 的 生殖 部 分 和 远 轴 的 营养 部 分 ,这 些 附 属 物 逐 渐 减 化 和 愈合 ,种 鳞 
与 苞 鳞 亦 日 趋 愈合 ,种 鳞 退 化 、 苞 鳞 发 达 或 苞 鳞 退化 、 种 鳞 发 达 。Florin 的 理论 被 后 继 学 者 
(包括 古 植 物 学 家 和 分 类 学 家 ) 普 遍 接 受 , 并 得 到 进一步 发 展 。 虽 然 有 些 学 者 (如 Miller, 
1988; Meyen, 1984; Stocky, 1981; Grauvogel-stamm, 1978; Harris, 1976; Schweiter, 
1963) 对 该 理论 的 某 些 观点 提出 异议 ,但 对 球 果 的 总 的 演化 趋势 , 大 家 的 意见 基本 一 致 。 

a) 种 鳞 各 部 分 的 愈合 程度 ”现代 松 杉 类 植物 的 种 鳞 主 要 由 早期 祖先 苞 片 腋 内 短 梳 
上 远 轴 面 的 不 育 部 分 愈合 而 成 。 该 性 状 在 杉 科 变异 很 大 , 柳 杉 属 的 种 鳞 各 部 分 中 上 部 分 
离 , 有 3 一 7 TAKA KR RR A 6 一 10 个 三 角 状 小 尖 齿 ;杉木 属 的 种 鳞 顶 端 有 
3 个 圆 齿 ; 落 羽 杉 属 种 鳞 顶 端 约 有 5 个 纵 助 , 从 而 也 表现 出 明显 的 分 离 痕迹 ; 其 他 各 属 种 
鳞 的 各 部 分 完全 愈合 。 该 性 状 的 演化 趋势 为 中 上 部 分 离 一 仅 顶 端 分 离 一 完全 愈合 。 个 体 
发 育 证 据 亦 支持 此 观点 (Takaso et al. ,1990,1989) 。 

b) 种 鳞 不 育 部 分 的 数目 ”由 于 种 鳞 不 育 部 分 的 愈合 ,它们 在 很 多 种 类 的 成 熟 球 果 
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中 较 难 识别 ,但 大 多 能 在 球 果 发 育 的 早期 阶段 观察 到 。 该 性 状 基本 上 可 用 种 鳞 中 的 维 管 
束 数目 来 代表 (Miller ,1988)。 柳 杉 属 、 北 美 红 杉 属 及 落 羽 杉 属 常 多 于 10 个 ,水 松 属 、 水杉 
属 . 巨 杉 属 为 6~10 个 , 密 叶 杉 属 .杉木 属 和 台湾 杉 属 往往 少 于 6 个。 金松 科 常 多 于 10 个 ， 
故 该 性 状 随 进化 而 减 化 ,这 与 化 石 资料 所 得 结论 是 一 致 的 。 

o RES EE PA RUE ” 柳 杉 属 的 种 鳞 与 苞 鳞 中 上 部 分 离 , 台 湾 杉 属 完全 愈合 ， 
其 他 各 属 仅 项 端 分 离 .在 早期 的 松 杉 类 植物 中 ,种 鳞 与 苞 鳞 完全 分 离 ,金松 科 为 基部 愈合 ， 
中 上 部 分 离 。 因 此 该 性 状 在 杉 科 的 演化 趋势 为 中 上 部 分 离 一 仅 顶 端 分 离 -> 完全 愈合 。 个 
体 发 育 资料 支持 该 观点 。 杉 科 化 石 类 群 Parataiwania 和 Mikasastrobus (Saiki et al. ,1993; 
Nishida et al. ,1992) 等 中 间 过 渡 类 型 的 发 现 为 确定 该 性 状 的 极 性 提供 了 更 多 的 证 据 。 

d) 种 鳞 与 巷 鳞 的 相对 发 育 程度 MER KORA RAB LR 
占 优 势 。 水 杉 属 ` 巨 杉 属 和 北美 红 杉 属 的 苞 鳞 -种 鳞 复 合体 呈 盾 形 ,顶端 有 冲 槽 , 凹 槽 的 上 
部 为 种 鳞 , 下 部 为 苞 鳞 ,二 者 几乎 同等 发 育 。 密 叶 杉 属 的 球 果 变异 很 大 ,从 A. cupressoides 
—A. laxifolia>A. selaginoides ,种 鳞 逐 渐 退 化 , 苞 鳞 的 优势 依次 增强 , 前 两 种 的 巷 鳞 与 种 
鳞 几 同等 发 育 , 苞 鳞 稍 占 优势 ,后 一 种 的 萄 鳞 则 占 绝对 优势 。 杉 木 属 和 台湾 杉 属 的 种 鳞 极 
度 退化 , 苞 鳞 发 这 。 在 松 杉 类 植物 的 演化 过 程 中 ,通常 是 种 鳞 发 达 , 苞 鳞 退 化 ,但 在 杉 科 植 
物 中 则 完全 相反 ,该 性 状 在 杉 科 和 其 他 松 杉 类 植物 中 可 能 是 沿 不 同方 向 独立 演化 的 
(Meyen,1987; Takhtajan,1956; Florin,1944)。 外 类 群 比较 亦 说 明 该 性 状 在 杉 科 的 演化 
方向 为 :种 鳞 较 苞 鳞 发 达 一 种 鳞 与 苟 鳞 同 等 发 育 一 苞 鳞 稍 占 优势 一 苞 鳞 占 绝 对 优势 .种 鳞 
强烈 退化 。 球 果 化 石 属 Cunninghamiostrobus 与 杉木 属 的 球 果 非常 相似 ,但 其 苞 鳞 -种 鳞 复 
合体 的 种 鳞 部 分 较 大 ,种 鳞 在 苞 片 上 部 与 之 愈合 ,而 不 是 在 苞 片 中 部 ,从 而 也 为 该 性 状 的 
演化 提供 了 中 间 过 渡 类 型 。 

e) 胚珠 列 数 。” 巨 杉 属 和 北美 红 杉 属 的 胚珠 排 成 两 列 (Takaso et al. ,1992) ,其 他 属 均 
为 单列 。 根 据 球 果 总 的 演化 趋势 ,两 列 为 祖 征 , 单 列 为 入 征 。 

D 胚珠 数目 ”每 个 种 鳞 所 具 胚 珠 数目 在 杉 科 植物 中 变化 较 大 ,各 属 分 别 为 柳 杉 属 (2 
7 5 )、 水 松 属 (2)、 落 羽 杉 属 (2)、\ 巨 杉 属 (3 一 12)、 北 美 红 杉 属 (3 一 7)、 水 杉 属 (5 一 9)、 密 
叶 杉 属 (3 一 6)、 杉 木 属 (3) .台湾 杉 属 (2) 。 金 松 科 的 每 个 种 鳞 具 约 7 一 9 个 胚珠 , 故 胚 珠 数 
目 随 进化 而 减 化 。 

g) 胚珠 着 生 位 置 ”化 石 资料 表明 ,早期 松 杉 类 植物 的 胚珠 直立 ,在 以 后 的 演化 过 
EH, RERS MRA BERA Miller, 1988; Taylor, 1981; Florin, 1951)。 在 该 性 状 
上 ,我 们 偏离 了 外 类 群 原则 ,而 根据 它 在 整个 松 杉 类 植物 中 的 演化 趋势 ,把 胚珠 直立 作为 
祖 征 。 胚 珠 倒 垂 仅见 于 杉 科 的 密 叶 杉 属 .杉木 属 及 台湾 杉 属 ,其 他 属 均 为 直立 。 

1.3.6 胚胎 学 性 状 

在 胚胎 发 育 方 面 ,本 文 主要 参考 以 下 学 者 的 研究 成 果 : 刘 洪 记 等 (1986); 王 伏 雄 等 
(1980,1964,1953); 蒋 恕 (1980); Wang et al. (1990);Liu et af. (1983) ;Singh (1978); 
Konar et al. (1969); Dogra ( 1966 ); Chowdhury ( 1963 ); Sugihara (1941); Buchholz 
(1940) 等 。 

a) EET ” 峻 配子 体 发 育 首 先 表 现 为 大 孢子 的 游离 核 分 裂 ,然后 才 形 成 细胞 壁 。 
杉 科 各 属 的 峻 配子 体 游 离 核 数 目 差 别 很 大 ,分 别 为 柳 杉 属 (3000 一 4000 )、 水 松 属 ( 1600 
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— 2000) . ELE (6000) KE (176471872) , A BHE (1019— 1021) ,其 他 属 尚 无 报道 。 
根据 裸子 植物 系统 发 育 的 一 般 规律 ,生殖 器 官 的 简化 是 总 的 演化 趋势 ,因此 ,游离 核 数 目 
较 多 应 为 原始 状态 。 但 由 于 该 性 状 缺失 太 多 ,本 文 的 分 支 分 析 未 将 其 列 入 。 

b) 颈 卵 器 的 外 套 在 杉 科 , 颈 卵 器 紧密 连接 而 形成 颈 卵 器 复合 体 。 杉 科大 多 数 种 类 

颈 卵 器 复合 体 由 共同 外 套 包 被 ,但 北美 红 杉 属 ` 巨 杉 属 . 密 叶 杉 属 及 台湾 杉 属 的 外 套 不 
diabolo 金松 科 的 颈 卵 器 均 有 显著 的 外 套 , 故 外 套 的 缺失 应 为 衍 征 。 

c) 颈 卵 器 的 数目 ”根据 生殖 器 官 随 进 化 而 退化 的 演化 规律 ， 颈 卵 器 数量 多 为 祖 征 ， 
少 为 街 征 。 该 性 状 在 杉 科 的 属 间 及 属 内 的 变异 都 较 大 ,各 属 每 一 雌 配子 体 所 具有 的 颈 卵 器 
数目 分 别 为 柳 杉 属 (13 一 37) 水 松 属 (6 一 17)、 落 羽 杉 属 (12 一 20)、 巨 杉 属 (50 一 60 )、 北 美 
£L 42/8 (50—60) 水杉 属 (8~-11)、 密 叶 杉 属 (2 一 25) ,杉木 属 (13 一 24)、 台 湾 杉 属 (4 一 9)。 
在 对 该 性 状 进行 编码 时 , 我 们 主要 依据 各 属 数目 的 变化 上 限 来 定 。 

d) 颈 卵 器 的 位 置 “” 杉 科 的 水 松 属 、. 落 羽 杉 属 和 杉木 属 的 颈 卵 器 为 项 生 ; 巨 杉 属 、 北 
美 红 杉 属 和 密 叶 杉 属 为 侧 生 ; 柳 杉 属 , 水 杉 属 和 台湾 杉 属 主要 为 顶 生 ,但 偶尔 也 出 现 侧 生 
的 情况 ,表现 出 一 种 过 滤 状 态 。 同 时 颈 卵 器 的 侧 生 往往 与 原 胚 简化 并 存 (Doyle,1957 ) 。 金 
松 科 为 顶 生 ,显然 顶 生 为 祖 征 , 侧 生 为 入 征 。 

e) 颈 卵 器 的 颈 细胞 数目 “在 整个 颈 卵 器 植物 中 ,从 蔡伦 植物 、 蕨 类 植物 到 裸子 植物 ， 
颈 卵 器 随 进化 而 退化 ,在 所 有 的 裸子 植物 中 也 表现 出 同样 的 演化 趋势 。 据 此 可 以 推断 , 颈 
卵 器 的 颈 细胞 向 由 多 至 少 的 方向 演化 。 杉 科 各 属 的 颈 细胞 数目 分 别 为 柳 杉 属 (4)、 水 松 属 
(4~6)、 落 羽 杉 属 (4~6)、 巨 杉 属 (4)、 北 美 红 杉 属 (2)\ 水 杉 属 (4 一 6)、 密 叶 杉 属 (2)、 杉 木 
属 (2) 及 台湾 杉 属 (4) 。 

D 原 胚 游离 核 分 裂 次 数 ”裸子 植物 受精 卵 通 常 要 经 过 几 次 游离 核 分 裂 , 才 形成 细胞 
壁 。 苏 铁 的 自由 核 分 裂 次 数 为 10, 银 杏 为 8, 南洋 杉 科 6 次 ,罗汉 松 科 4 一 5 次 , 红豆 杉 科 
的 大 部 分 类 群 和 三 尖 杉 科 4 次 , 松 科 3 次 ,金松 科 5 次 , 柏 科 2 一 3 次 。 在 整个 裸子 植物 中 ， 
早期 胚 自由 核 分 裂 次 数 的 减 化 为 一 总 的 演化 趋势 (Wang et al. ,1990; Dogra, 1966; 
Chowdhury, 1963; Charaberlain,1935); 杉 科 的 密 叶 杉 属 为 2 次 ,北美 红 杉 属 1 次 , 其 他 
各 属 均 为 3 次 。 

g) SERA ” 杉 科 的 密 叶 杉 属 只 有 简单 多 胚 ,无 裂 生 多 胚 ,其 他 各 属 则 同时 具有 两 
种 多 年 现象 。 对 于 裂 生 多 胚 的 演化 问题 ,存在 两 种 对 立 的 观点 。Buchholz(1933,1920 ) 认 
为 裂 生 多 胚 是 原始 特征 ,其 他 学 者 (Wang et al. ,1990; Doyle et al. ,1972,1971; Doyle, 
1957) 则 与 其 相反 。Florin(1955) 和 Chowdhury 《1963) 虽 倾向 于 后 一 观点 ,但 同时 又 认为 
裂 生 多 有 是 的 演化 意义 可 能 并 不 象 一 般 想 象 的 那么 重要 。 由 于 该 性 状 演化 趋势 模糊 ,而 且 只 
在 一 个 属 内 不 存在 ,因此 本 文 的 分 支 分 析 将 其 排除 。 

h) 子叶 数目 ”多 子叶 现象 在 松 杉 类 植物 中 极为 普遍 ,子叶 数目 在 各 类 群 中 的 变化 
也 很 大 。 杉 科 柳 杉 属 的 子叶 数目 为 3, 水 松 属 、 落 羽 杉 属 和 巨 杉 属 为 4, 其 他 属 均 为 2。 
Buchholz (1918~1933) 通 过 对 大 量 类 群 的 研究 , 发 现 幼 胚 的 子叶 原 基 的 平均 数目 超过 后 
期 阶段 的 平均 数目 , 因 在 早期 ,愈合 的 子叶 具 双 原 基 ,而 在 后 期 , 子叶 的 愈合 和 分 裂 已 经 
完成 ,因而 他 主张 多 子叶 为 原始 特征 ,Coulter et al. (1917) 和 Laubenfels(1962) 亦 持 相同 
观点 。 根 据 多 数学 者 的 意见 ,我 们 确定 子叶 多 为 祖 征 , 少 为 衍 征 。 
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1.3.7 HER 

席 以 珍 (1988,1986) .Xi et al. (1989) 对 杉 科 花 粉 壁 的 超 微 结 构 进 行 了 系统 的 比较 研 
究 , 杉 科 各 属 花粉 的 外 壁 内 层 较 厚 , 均 具 层 片 结 构 , 片 层 的 数目 和 厚度 在 各 属 间 区 别 显著 。 
各 属 的 片 层 数 目 分 别 为 : 柳 杉 属 (16) ,水 杉 属 (10 一 15 ) ,北美 红 杉 属 (8 一 9) ,水 松 属 (6~ 
7) , 落 羽 杉 属 (8 一 10) ,杉木 属 (6 一 8), 台湾 杉 属 (5 一 6)。 外壁 内 层 在 松 杉 类 植物 中 的 演化 
趋势 为 :由 厚 至 薄 ， 片 层 数目 由 多 至 少 。 鉴 于 该 性 状 资料 的 不 完整 性 ,本 文 未 将 其 用 于 分 
支 分 析 。 
1.3.8 ”生物 化 学 性 状 

杉 科 的 主要 双 黄 酮 成 分 为 穗花 杉 双 黄酮 (amentoflavone ) 系 列 和 日 遍 柏 双 黄 酮 (hi- 
nokiflavone) 系 列 。 台 湾 杉 双 黄 酮 (taiwaniaflavone) 系 列 为 台湾 杉 属 所 特有 。2,3-dihydroa- 
mentoflavone 衡 生 物 只 出 现 于 密 叶 杉 属 、 台 湾 杉 属 和 水 杉 属 。2,3-dihydrohinoflavone 衍生 
物 为 水 杉 属 所 特有 (Gadek et al. ,1989)。 这 三 种 双 黄 酮 成 分 均 未 发 现 于 其 他 松 杉 类 植物 ， 
它们 在 杉 科 一 个 或 少数 几 个 属 的 出 现 应 为 衍生 特征 。 
1.3.9 细胞 学 性 状 

Schlarbaum et al. (1975 一 1984)、 李 林 初 (1986 一 1992 ) 分 别 对 杉 科 植物 的 核 型 进行 
了 比较 全 面 的 研究 ,讨论 了 各 属 的 演化 关系 。 除 北美 红 杉 属 为 六 倍 体 ( 2n=66) 外 , 杉 科 其 
他 属 均 为 二 倍 体 (2n 王 22) , Stebbins (1957) 指出 , 核 型 越 不 对 称 就 越 进化 。 根 据 核 型 对 称 
性 , 杉 科 可 大 致 分 为 三 个 组 群 :1) 柳 杉 属 , 核 型 最 对 称 ;2) 水 杉 属 ,北美 红 杉 属 , 巨 杉 属 , 落 
羽 杉 属 和 水 松 属 , 核 型 较 对 称 ;3) 杉 木 属 , 台 湾 杉 属 , 核 型 最 不 对 称 。 三 个 组 群 的 核 型 对 称 
性 有 明显 区 别 。 密 叶 杉 属 则 介 于 第 二 和 第 三 组 群 之 间 , 处 于 过 渡 状 态 。 
1.4 分 析 方 法 与 过 程 

通过 前 面 的 讨论 ,选取 25 个 性 状 进行 编码 (附录 1), 祖 征 编 为 0, 衍 征 编 为 1, 如 衍 征 
存在 多 种 状态 , 则 连续 编码 为 2.3, 继 而 得 到 一 个 25X9 的 数值 矩阵 。 首先 对 该 逢 阵 进行 
和 谐 性 分 析 , 结 果 表 明 , 所 有 性 状 的 不 和 谐 总 系数 CN 二 0. 3863。 其 中 性 状 2( 叶 型 ) 的 不 
和 谐 系数 最 高 ,CN(2) 二 0.7500, 远 远大 于 其 他 性 状 , 说 明 该 性 状 与 其 他 性 状 的 和 谐 程 度 
很 差 ,最 初 该 性 状 的 极 性 系 基于 化 石原 则 而 定 , 现 根据 外 类 群 原则 将 其 极 性 颠倒 组 成 新 的 
矩阵 ,然后 再 进行 和 谐 性 分 析 ,结果 其 和 谐 程度 更 差 , 总 的 不 和 谐 系数 也 增 大 。 由 此 看 来 ， 
叶 型 的 演化 意义 可 能 并 不 象 我 们 所 预料 的 那么 重要 ,虽然 相对 其 他 多 数 类 群 来 说 ,裸子 植 
物 的 叶 型 比较 稳定 ,但 就 其 本 身 而 言 , 该 性 状 仍 较 生殖 器 官 等 更 易 受 外 界 条 件 影响 ,因此 
仅仅 或 主要 依据 叶 型 来 划分 裸子 植物 的 演化 路 线 似 有 不 妥 。 鉴于 上 述 分 析 , 我 们 将 性 状 2 
删除 ,从 而 得 到 一 个 新 的 由 24 个 性 状 组 成 的 数值 矩阵 ; 








CHARACTER OTU 
000002000001100110000000 Cryptomeria 
100003011101200200000001 Gly ptostrobus 
100003010101200200000001 Taxodium 
111021121111000310010111 Metasequoia 


001221121110001020000001 Sequoiadendron 


132 植 物 分 类 :学 R 34 卷 





001220120110001021210001 Sequoia 
000203122121111221110102 Athrotaxis 
000113112131110201010003 Cunninghamia 
000203122231211310011103 Taiwania 


该 矩阵 的 和 谐 性 分 析 表 明 , 各 性 状 的 不 和 谐 系数 均 较 小 ， 不 和 谐 总 系数 降低 到 CN 
=0. 3671, 说 明 该 答 阵 的 性 状 之 间 已 具有 较 大 的 和 谐 性 。 最 后 在 该 矩阵 的 基础 上 ,用 最 大 
同步 法 、 综 合 分 析 法 、 演 化 极端 结合 法 及 最 小 平行 进化 法 ( 徐 克 学 ,1994) 共 四 种 方法 进行 
分 支 分 析 , 得 到 四 个 谱系 分 支 图 。 该 矩阵 的 最 大 演化 步 数 为 166 步 , 最 小 演化 步 数 为 40 
步 ,其 中 由 综合 分 析 法 和 最 小 平行 进化 法 得 出 的 图 完全 相同 (图 1) ,演化 步 数 亦 最 少 。 根 
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图 1 杉 科 的 分 支 分 类 图 
Fig. 1 Cladogram of the family Taxodiaceae 


据 简约 性 原理 ,我们 认为 该 图 较 合理 地 反映 了 杉 科 植 物 的 系统 演化 关系 ,因而 将 其 作为 
本 文 讨 论 的 基础 。 


2 ”表征 分 析 


本 文 将 金松 属 Sciadopitys 亦 作为 一 个 分 类 单位 (OTU) 与 杉 科 各 属 一 起 参加 表征 分 
析 。 选取 59 个 性 状 进行 编码 (附录 2) 组 成 原始 数值 矩阵 (附录 3) ,首先 对 该 矩阵 进行 标准 
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化 ,计算 OTU 间 的 距离 系数 ,然后 用 类 平均 法 (UPGMA) 对 距离 系数 进行 聚 类 运算 ,得 出 
表征 分 类 树 系 图 (图 2) 。 

在 表征 图 中 ,从 各 类 群 的 距离 系数 可 以 看 出 它们 的 相似 性 程度 ,距离 系数 越 小 ,相似 
性 程度 越 大 。 根据 图 2, 水 松 属 与 落 羽 杉 属 的 距离 系数 最 小 ,d3. 4=0. 3597, 二 者 合并 后 得 
类 群 11; 然 后 , 柳 杉 属 与 类 群 11 结合 得 类 群 12, dl. 11=0. 8914; 巨 杉 属 与 北美 红 杉 属 结 
合 得 类 群 13, d5. 6 一 0. 9450; 杉木 属 与 密 叶 杉 属 结合 得 类 群 14, d7. 8 二 1. 1132; 台湾 杉 属 
与 类 群 14 结合 得 类 群 15, d9. 14=1. 5706; 水 杉 属 与 类 群 12 结合 得 类 群 16, d4. 12= 
1. 6891,26 BE 13 MAH 16 结合 得 类 群 17, d13. 16=1. 8238; 类 群 15 和 类 群 17 结合 得 
类 群 18,d15. 17 —1. 9391; 最 后 金松 属 和 类 群 18 结合 ,其 距离 系数 最 高 ,d10. 18 Wik 
3.1217, 远 远 大 于 其 他 类 群 的 距离 系数 , 说 明 金 松 属 的 系统 位 置 远 离 杉 科 各 类 群 。 因 此 ， 
表征 分 析 结 果 支 持 金松 科 的 成 立 。 
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图 2 杉 科 的 表征 分 类 图 
Fig. 2 Phenogram of the family Taxodiaceae 











3 ”结论 和 讨论 
31 属 间 关系 


分 支 图 表明 , 柳 杉 属 是 从 杉 科 植 物 祖先 中 较 早 分 化 出 来 的 一 个 分 支 ,在 其 独立 演化 过 
程 中 ,产生 的 变异 极 少 ,祖先 的 大 多 数 原始 性 状 在 该 属 保留 下 来 ,如 种 鳞 各 部 分 中 上 部 分 
离 ,种 鳞 与 苞 鳞 中 上 部 分 离 ,花药 数目 、 花 粉 外 壁 内 层 的 片 层 数 目 、 瞧 配子 体 的 游离 核 数目 
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及 子叶 数目 都 较 多 , 核 型 最 对 称 等 ,从 而 支持 大 多 数学 者 移 同 的 柳 杉 属 是 现存 杉 科 植 物 中 
最 原始 类 群 的 观点 (Schlarbaum et al. ,1984; Florin,1951 等 ) 。 一 般 认 为 杉 科 与 古老 的 化 
石 类 群 伏 脂 杉 科 Voltziaceae 在 发 生 上 有 密切 联系 ( 李 星 学 等 ,1981; Miller,1982， 1975) ， 
其 中 又 以 柳 杉 属 与 伏 脂 杉 科 〈 特别 是 Pseudovolteia , Aethoph yllum 及 Swedenborgia 等 属 ) 
最 为 相似 ,这 也 说 明了 柳 杉 属 的 原始 性 ,从 而 与 本 文 所 得 结论 一 致 。 

在 分 支 图 中 ,水 松 属 与 落 羽 杉 属 的 关系 极其 密切 ,表征 图 亦 说 明 两 者 非常 相似 ,距离 
系数 最 小 ,同时 又 与 柳 杉 属 近 缘 。 两 者 仍 具有 相当 多 的 原始 性 状 , 如 种 鳞 各 部 分 尚 具 明 显 
的 分 离 痕迹 ,花药 数目 与 子叶 数目 较 多 等 ,但 它们 较 柳 杉 属 略 进化 一 些 ,如 种 鳞 各 部 分 及 
种 鳞 与 巷 鳞 之 间 的 愈合 程度 增强 ,胚珠 数目 及 花粉 外 壁 内 层 的 片 层 数目 减少 , 叶 及 短 枝 在 
冬季 脱落 , 管 胞 长 度 缩短 , 核 型 对 称 性 减弱 等 。 两 属 是 杉 科 植物 中 比较 原始 的 类 群 。 从 球 
果 形 态 结构 及 细胞 学 方面 来 看 , 落 羽 杉 属 较 水 松 属 进化 。 

从 分 支 图 和 表征 图 均 可 看 出 ,北美 红 杉 属 与 巨 杉 属 关系 密切 ,为 姊妹 群 ,是 杉 科 植物 
中 具 中 等 进化 水 平 的 类 群 。 两 属 的 共同 特征 很 多 ,在 胚珠 数目 较 多 、 直 立 、 双 列 , 颈 卵 器 数 
目 较 多 和 管 胞 较 长 等 方面 它们 保留 了 祖先 的 原始 状态 ,但 在 种 鳞 各 部 分 完全 愈合 .种 鳞 与 
巷 鳞 同 等 发 育 仅 项 端 分 离 、 花 药 数目 减 化 \ 次 生 木质 部 具 创伤 树脂 道 和 射线 管 胞 \ 木 薄 辟 
组 织 细胞 端 壁 平滑 、 绒 卵 器 侧 生 等 方面 则 比较 进化 。 

对 于 水 杉 属 的 系统 位 置 一 直 颇 有 争议 ,免疫 学 和 球 果 发 育 资料 (Takaso et al. ，1992; 
Price et al. ,1989) 说 明 水 杉 属 与 北美 红 杉 属 和 巨 杉 属 关系 密切 ;Arnold et al. (1955) 根 据 
化 石 记录 推测 水 杉 属 与 落 羽 杉 属 (很 可 能 也 包括 水 松 属 ) 来 自 共 同 的 祖先 类 群 Parataz- 
oadaum;Hida(1962) 则 认为 水 杉 的 亲缘 与 北美 红 杉 属 ` 巨 杉 属 、 落 羽 杉 属 及 水 松 属 接近 。 本 
文 分 支 图 支持 水 杉 属 与 北美 红 杉 属 和 巨 杉 属 近 缘 的 观点 ,上 述 北美 红 杉 属 和 巨 杉 属 的 不 
少 共同 特征 亦 出 现 于 水 杉 属 ,但 必须 指出 , 水 杉 属 这 一 支 分 化 较 早 ， 它 与 以 上 两 属 的 区 
别 也 是 极其 显著 的 ,它们 的 近 缘 只 是 相对 于 其 它 的 现存 类 群 而 言 .水 杉 属 独 立 演化 的 衍生 
特征 较 多 ,如 叶 及 短 枝 在 冬季 脱落 , 叶 及 种 鳞 交 互 对 生 , 胚 珠 单列 , 颈 卵 器 数目 减 化 , 具 2， 
3-dihydroamentoflavone 和 2, 3-dihydrohinoflavone 4f ^E 4 4$ , X M Hi 其 独特 的 系统 位 置 。 
在 表征 图 中 ,水 杉 属 成 为 非常 孤立 的 一 支 。 

密 叶 杉 属 与 杉木 属 和 台湾 杉 属 的 关系 在 分 支 图 和 表征 图 中 不 完全 相同 分 支 图 表明 ， 
密 叶 杉 属 与 台湾 杉 属 为 姊妹 群 ,二 者 结合 后 才 与 杉木 属 结合 。 在 表征 图 中 , 密 叶 杉 属 与 杉 
木 属 的 相似 性 大 于 它 与 台湾 杉 属 的 相似 性 。 但 两 种 分 析 均 显示 出 三 者 的 密切 关系 。 它 们 
有 许多 共同 特征 ,种 鳞 强 烈 退 化 , 苞 鳞 极为 发 达 ,种 鳞 不 育 部 分 数目 及 胚珠 数目 减 化 ,胚珠 
倒 垂 , 管 胞 较 短 ,花药 数目 及 子叶 数目 减 化 , 核 型 不 对 称 性 进一步 增强 .以 上 进化 特征 使 这 
三 个 属 成 为 杉 科 植 物 中 的 高 级 类 群 ,演化 水 平 高 于 杉 科 其 他 各 属 。 其 中 台湾 杉 属 最 为 进 
化 ,该 属 的 种 鳞 与 苞 鳞 完全 愈合 , 仅 2 个 胚珠 和 2 一 3 个 花药 , 管 胞 更 短 ,化 学 成 分 中 具 台 
BEREH, 核 型 不 对 称 性 更 强 , 花 粉 外 壁 外 层 无 覆盖 层 、 外 壁 内 层 片 层 数目 及 绒 卵 器 数 
目 最 少 。 从 苞 鳞 与 种 匀 的 相对 发 育 程度 .是 否 具 创伤 射线 管 胞 及 核 型 对 称 性 方面 来 看 , 杉 
木 属 较 密 叶 杉 属 进 化 。 但 在 种 鳞 各 部 分 的 愈合 程度 . 栋 卵 器 复合 体 有 无 外 套 、 颈 卵 器 的 着 
生 位 置 . 原 胚 游离 核 的 分 型 次 数 及 化 学 成 分 中 是 否 具 2,3-dihydroamentoflavone 入 生物 等 
方面 , 密 叶 杉 属 又 较 杉木 属 进化 。 总 的 来 看 , 密 叶 杉 属 的 演化 水 平 高 于 杉木 属 。 
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由 于 资料 的 不 完整 性 , 雌 配 子 体 的 游离 核 数目 及 花粉 外 壁 内 层 的 片 层 数 目 尚未 用 于 
分 支 分 析 , 但 根据 目前 的 资料 来 看 ,这 两 个 性 状 与 分 支 分 析 的 结果 基本 上 吻合 。 

近年 来 , 李 林 初 根据 核 型 资料 探讨 了 杉 科 各 属 的 演化 关系 。 他 认为 杉 科 存在 A、L 两 
条 演化 路 线 ,前 者 包括 由 原始 到 进化 的 柳 杉 属 , 水 松 属 、 落 羽 杉 属 和 台湾 杉 属 ,以 平均 营 比 
增加 较 快 .染色 体 长 度 比 增加 缓慢 为 特征 ;后 者 包括 依 序 进化 的 水 杉 属 、 巨 杉 属 、 北 美 红 杉 
属 . 密 叶 杉 属 和 杉木 属 ,以 染色 体 长 度 比 增加 迅速 ,平均 臂 比 增加 缓慢 为 特点 ,划分 两 条 演 
化 路 线 的 主要 形态 依据 是 :A 路 线 向 着 苞 鳞 退化 、 种 鳞 发 达 的 方向 演化 ,台湾 杉 属 为 其 顶 
AL 路 线 向 着 种 鳞 退 化 、 巷 鳞 发 达 的 方向 演化 , 密 叶 杉 属 和 杉木 属 为 其 顶点 。Hayata 
(1906) 建 立 台 湾 杉 属 时 , 曾 认 为 其 球 果 鳞 片 为 种 鳞 , 在 鳞片 基部 有 一 小 的 突起 为 退化 的 蕊 
鳞 。 但 后 来 Hayata(1932,1931 ) 本 人 及 Liu et al. (1983) ,Hida(1957)、Satake(1934)、Sorg- 
er(1925) 等 均 否 定 了 这 种 小 突起 的 存在 ,而 认为 整个 球 果 鳞片 是 苞 鳞 与 种 鳞 的 复合 体 , 且 
苞 比 发 达 、 种 鳞 退 化 。 我 们 通过 对 台湾 杉 属 球 果 的 解剖 观察 , 亦 得 出 与 以 上 学 者 相同 的 结 
i£. Hayata 最 初 发 现 的 小 突起 很 可 能 是 机 械 损伤 所 致 . 由 此 可 见 , 李 林 初 将 台湾 杉 属 归 入 
A 演化 路 线 ,而 将 与 其 有 密切 亲缘 关系 的 密 叶 杉 属 和 杉木 属 归 入 工 演化 路 线 ,从 而 使 三 
者 远 远 分 隔 开 来 似 欠 妥当 。 我 们 认为 李 林 初 依据 核 型 对 称 性 对 杉 科 各 属 的 演化 水 平 所 得 
结论 与 其 它 学 科 基 本 一 致 ,但 利用 染色 体 长 度 比 和 平均 臂 比 增长 速度 来 划分 杉 科 的 演化 
路 线 , 则 似乎 有 些 勉 强 。 根 据 上 述 研究 ,在 杉 科 似乎 不 存在 苞 鳞 逐 渐 退 化 ,种 鳝 逐渐 发 达 的 
演化 路 线 。 
3.2 杉 科 的 系统 排列 

由 分 支 图 可 见 , 杉 科 基本 上 可 以 分 成 五 条 演化 路 线 : 水 杉 属 为 一 条 ;北美 红 杉 属 和 巨 
杉 属 为 一 条 ; 柳 杉 属 为 一 条 ;水 松 属 和 落 羽 杉 属 为 一 条 ;杉木 属 、 密 叶 杉 属 和 台湾 杉 属 为 一 
条 ,根据 表征 图 , 杉 科 内 出 现 四 个 较 大 的 分 支 : 北 美 红 杉 属 和 巨 杉 属 为 一 支 ; 台 湾 杉 属 与 密 
叶 杉 属 ` 杉 木 属 为 一 支 ; 柳 杉 属 , 水 松 属 和 落 羽 杉 属 为 一 支 ;水 杉 属 为 一 支 。 

对 于 杉 科 的 分 类 系统 ,前 人 已 做 过 不 少 工作 (附录 40 ,我 们 主要 根据 分 支 分 析 , 同 时 
参考 表征 分 析 , 对 杉 科 提 出 一 个 新 的 分 类 系统 ,将 杉 科 分 为 以 下 5 族 : 
柳 杉 族 Trib. 1. Cryptomerieae Vierhapper 

柳 杉 属 Gen. 1. Cryptomeria D. Don 
落 羽 杉 族 Trib. 2. Taxodieae Benth. et Hook. 

水 松 属 Gen, 2. Glyptostrobus Endl. 

落 羽 杉 属 Gen. 3. Taxodium Rich. 
北美 红 杉 族 Trib. 3. Sequoieae Wettstein 

巨 杉 属 Gen. 4. Sequoiadendron Buchholz 

北美 红 杉 属 Gen. 5. Sequoia Endl. 
水 杉 族 Trib. 4. Metasequoieae Pilger et Melchior 

水 杉 属 Gen. 6. Metasequoia Miki ex Hu et Cheng 
杉木 族 Trib. 5. Cunninghamieae Zucc. 

杉木 属 Gen, 7. Cunninghamia R. Br. 

密 叶 杉 属 Gen. 8. Azhrotazis D. Don 

台湾 杉 属 Gen. 9. Taiwania Hayata 
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本 系统 反映 了 杉 科 植物 的 属 间 关 系 及 各 属 的 演化 水 平 。 

杉 科 各 属 是 在 中 生 代 就 得 到 很 好 发 展 的 裸子 植物 类 群 ,现存 属 只 不 过 是 几 条 不 同 而 
且 很 长 的 演化 路 线 的 最 后 成 员 ， 多 数 现代 种 类 仅 系 过 去 庞大 复合 群 的 残 遗 部 分 (于 永福 ， 
1995; Miller,1977; Florin,1952; Sterling, 1949). 本 文 的 研究 结果 支持 这 一 观点 。 
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附录 1 用 于 分 支 分 析 的 性 状 状态 、 演 化 趋势 及 其 编码 
Appendix 1 States .evolutionary trends and codings of characters 
used in the cladistic analysis 


. Habit: evergreen (0) —deciduous (1) 

. Leaf type: 1 (0 IL, E (D 

- Leaf phyllotaxis: spiral (0) opposite (1) 

. Traumatic resin canal in secondary xylem: absent (0) present (1) 


Transverse walls of wood parenchyma: nodular and pitted (0) slightly thickened (1) smooth (2) 


. Ray tracheids: absent (0) —traumatic ray tracheids (1) present (2) 
. Average length of tracheids (um) : 4780 (0) 一 3730 一 3787 (1) 2810 (2 —1925— 2480 (3) 
. Number of anthers per stamen: 4—9(0) —2~3 (1) 


Components of seed scale: free above the middle parts ( 0) 一 free only at the tips (1) 一 fused completely (2) 


. Number of sterile components of seed scale: more than 10 (0) 一 6 一 10(1) — less than 6 (2) 
- Degree of fusion of seed scale and bract: free abovethe middle parts (0) — free only at the tips (1) —fused completely 


(2) 


. Relative development degree of seed scale and bract: seed scale more prominent than bract (0) —seed scale as large as 


bract (1) — bract more prominent than seed scale (2) —bract much more prominent than seed scale (3) 


. Arrangement of ovules: two rows (0) one row (1) 

. Number of ovules per scale: often more than 6 (0) —-3—5 (1) —2 (2) 

- Orientation of ovules: erect (0) inverted (1) 

. Common jacket layer of archegonial complex: present (0) —indistinct or absent (1) 

. Number of archegonia per female gametophyte: 50— 60 (0) 37 (1) 1725 (22 > 9~11 (3) 


Position of archegonia: terminal (0) terminal, occasionally lateral (1) — lateral (2) 


. Number of neck cells in archegonium: 4 一 6(0) —2(D . 

. Number of free nuclear divisions of proembryo: 3(0) 2(1 —1 (2) 
. Number of cotyledons: 374 (0) 2 (1) 

. Taiwaniaflavone series: absent (0) —present (1) 


2, 3-dihydroamentoflavone derivatives: absent (0) present (1) 
2. 3-dihydrohinokiflavone derivatives: absent (0) —present (1) 
Karyotype: highly symmetrical (0) relatively symmetrical (1) —relatively asymmetrical (2) highly asymmetrical (3) 


附录 2 用 于 表征 分 析 的 性 状 状态 及 其 编码 


Appendix 2 Character states and codings used in the phenetic analysis 


« Habit: evergreen (0) : deciduous (1) 

. Leaf type: 1 (0; 1,1 (D 

. Leaf phyllotaxis: spiral (0) : opposite (1) 

- Leaf: single (0 ; double (1) 

. Inner surface of leaf cuticle smooth: absent (0): present (1) 

. Cutin elements protruding from the inner surface of leaf cuticle: absent (0) ; present (1) 

- Inner surface of leaf cuticle permeated by depressions: absent ( 0) ; present (1) 

. Cycles of stomatal subsidiary cells: monocyclic ¢ 0) ; monocyclic and bicyclic (1) ; bicyclic (2) ; bicyclic, rarely tricyclic 


(8) ; bicyclic and tricyclic (4) 


. Transfusion tissue type of leaf: Taxus-type (0): Cupressus-type (1) 

. Number of resin canals in leaf: (1.2. 3. 5) 

- Bract-seed scale complex peltate with a groove on its top: absent ( 0) ; present (1) 

. Components of seed scale: free above the middle parts (0); free only at the tips (1); fused completely (2) 

. Number of sterile components of seed scale: more than 10 (0; 6— 10€ 1) ; less than 6 (2) 

- Degree of fusion of seed scale and bract: free above the middle parts (0) ; free only at the tips (1): fused completely 


(2) 


. Relative development degree of seed scale and bract: seed scale more prominent than bract (0): seed scale as large as 


bract (J); bract more prominent than seed scale (2); bract much more prominent than seed scale (3) 
Arrangement of ovules: two rows (0) : one row (1) 
Number of ovules per scale: often more than 6 (0): 3~5(1): 22 
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18. 
19. 
20. 
21. 
22. 
23. 
24. 
25. 
26. 
27. 
28. 
29. 
30. 
31. 
32. 
33, 
34. 
35. 
36. 
37. 
38. 
39. 
40. 
4l. 
42. 
43. 
44. 
45. 
46. 
47. 
48. 
49. 
50. 
51. 
52. 
53. 
54. 
55. 
56. 
57. 
58. 
59. 


Orientation of ovules: erect (0): inverted (1) 

Orientation of seeds: erect (0) ; inverted (1) 

Male strobilus solitary: absent (0): present (1) 

Male strobili grouped in racemes or panicles: absent (0); present (1) 
Male strobili grouped in clusters: absent (0) ; present (1) 

Number of anthers per stamen: 3 or less than 3 (0); more than 3(D 
Traumatic resin canal in secondary xylem: absent (0); present (1) 
Wood parenchyma: absent (0); present (1) 


Transverse walls of wood parenchyma: nodular and pitted (0) : slightly thickened (1) ; smooth (2) 


Horizontal walls of wood rays smooth: absent (0); present (1) 
Ray tracheids: absent (0): traumatic ray tracheids (1) : present (2) 


Average length of tracheids (pm) : 4780 (0) : 3730—3787 (D : 2810 (2 : 1925~ 2480 (3) 


Number of protoxylem in roots: 2(0); 3(1); 3, 4(2) 
Archegonial complex: absent (0) : present (D) 


Common jacket layer of archegonial complex: absent or indistinct (0) ; present (1) 
Position of archegonia: terminal (0): terminal. occasionally lateral( 1) ; lateral (2) 


Number of neck cells in archegonium: 4~~6 (0) ; 2(1) 

Number of free nuclear divisions of proembryo: (1 一 3) 

Upper tier of proembryo: open (0): closed (1) 

Prosuspensor: absent (0); present (1) 

Primary suspensor: absent (0); present (1) 

Cleavage polyembryony: absent (0) present (1) 

Number of cotyledons: (2~ 4) 

Size and shape of sperm cells: different (0) ; identical (1) 

Pollen possessing a papilla on the distal face: absent (0): present (1) 
Granulate. tuberculate ornamentation of pollen exine: absent (0); present (1) 
Tectum of pollen ectexine: absent (0); present (1) 

Granular columellae of pollen ectexine: absent (0) ; present (1) 
Hinokiflavone series: absent (0); present (1) 

Taiwaniaflavone series: absent (0) : present (1) 

2. 3-dihydroamentoflavone derivatives: absent (0) ; present (1) 

2. 3-dihydrohinokiflavone derivatives: absent (0) ; present (1) 

Seed protein peptide 34k: absent (0) : little (1) : much (2); more (3) 
Seed protein peptide 32k: little (0) ; much (1) : more (2) 

Seed protein peptide 29k: absent (0) ; little (1); more (3) 

Seed protein peptide 24k: little (0): much (D: more (2) 

Seed protein peptide 17k: absent (0); present (1) 

Seed protein peptide 14k: absent (0) ; present (1) 

Seed protein peptide j0k: little (0) ; much (1) ; more (2) 

Seed protein peptide 8k: absent (0) ; little (1) : much (2) ; 

Haploid chromosome number: 10 (0); 11 








Karyotype: highly symmetrical (0) : relatively symmetrical (1) ; relatively asymmetrical (2); highly asymmetrical (3) 


附录 3 ”用 于 表征 分 析 的 数值 矩阵 


Appendix 3 Data matrix used in the phenetic analysis 


CHARACTER 
00000102110000001001001010002111103010131111010001200000210 
10000012010111002001001010003211003010141111010003012100211 

- 11000012010101002000101010003211003010141111010001212100211 


11101001031211100010100010021211103011121111010112131010211 


OTU 


Cryptomeria 
Gly ptostrobus 
Tazodium 


Metasequoia 





2 期 于 永福 等 : 杉 科 植 物 的 系统 发 育 分 析 
00000103111211110011000112021210203111141111010000202111111 Sequoiadendron 
01000103031201110011000112020210211001121111110000201011111 Sequoia 
01000010110221201111000012103110212010021011010101002000012 Athrotaxis 
01000101120121301110010011013011013010121111010000002011013 Cunninghamia 
00000104110222302110010012103010103110121110011103202112013 Tatwania 
0101010015020100011001000010300100501 1120001000003202102200 Sciadopitys 


附录 4 ” 杉 科 的 主要 分 类 系统 
Appendix 4 The principal systems of the Taxodiaceae 


€ I)Pilger R. (1926) 
1. Sciadopityoideae —— Sciadopitys 
2. Taxodioideae—-- Cryptomeria ,GLy ptostrobus, 
T'axodium Sequoia, Athrotaxis,Cunninghamia 
€ 1)Buchholz, J.T. (1948 
1. Sciadopityoideae — Sciado pit ys 
2. Sequoideae — Sequoiadendron, Athrotaxis, 


Sequoia 
3. Taxodioideae 
Section 1 —— Cunninghamia ,Tatwania 
Section 2 -一 Cryptomeria ,Gl.y ptostrobus , 
Tazodium 


( W)Pilger. R. and Melchior, H. (1954) 
1. Sequoieae — Sequoiadendron, Sequoia 
2. Metasequoieae — Metasequoia 
3. Taxodieae — Glyptostrobus, Tazodium 
4, Cryptomerieae — Cryptomeria 
5. Cunninghamieae —— Cunninghamia 
6. Sciadopityeae 一 - Sciadopitys 
7. Athrotaxeae —— Athrotaxis, Taiwania 
(CN) Takhtajan (1956) 
1. Sequoieae -一 - Sequoia , Sequoiadendron , 


Metasequoia 
2. Taxodieae—— T'azodium ,Glyptostrobus 
3. Cunninghamieae — Cryptomeria „Taiwania, 


Athrotaxis, Cunninghamia 


( V)Hida, M. (1962) 
1. Sciadopityoideae— Sciadopitys 
2. Cunninghamioideae ----- Cunninghamia, 
Taiwania, Athrotaxis 
3. Taxodioideae — Sequoia , Sequoiadendron, 
Metasequoia, Taxodium ,Gly ptostrobus 
4. Cryptomerioideae — Cryptomeria 
C VD LL L. C. 0992) 
1. Cryptomerioideae —— Cryptomeria 
2. Taxodioideae 一 一 Glyptostrobus,Tazodium 
3. Sequoideae 一 一 Metasequoia Sequoiadendron, 


Sequoia 
4. Athrotaxoideae 一 一 Athrotazis 
5. Cunninghamioideae 一 一 Curminghamia 
6. Taiwanicideae—— Taiwania 


(WD Yu. Y.F. and Fu, L. K. 
1. Cryptomerieae —— Cryptomeria 
2. Taxodieae 一 一 Glyptostrobus,Taxodium 
3. Sequoieae —— Sequoiadendron, Sequoia 


4. Metasequoieae —— Metasequoia 
5. Cunninghamieae —— Cunninghamia , Athrotaxis, 
Taiwani 
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